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Abstract: Animals approach rewards and cues associated with reward, even when this behavior is ir-
relevant or detrimental to the attainment of these rewards. Motivated by these findings we study the
biology of financially-costly approach behavior in humans. Our subjects passively learned to predict the
occurrence of erotic rewards. We show that neuronal responses in ventral striatum during this Pavlovian
learning task stably predict an individual’s general tendency towards financially-costly approach behavior
in an active choice task several months later. Our data suggest that approach behavior may prevent some
individuals from acting in their own interests.
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rewards were  independent  samples  from  the  conditional distributions  shown  in Figure 1.  In each 
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350 volumes were collected  in each session of  the experiment. Scan onset  times varied  randomly 
relative to stimulus onset times. Volumes were acquired at a +15° tilt to the anterior commissure‐
posterior commissure  line, rostral > caudal.  Imaging parameters were the following: echo time, 30 
ms;  field  of  view,  220 mm.  The  spatial  resolution  of  our  functional  data  is  3  ×  3  ×  3mm.  A  T1‐
weighted 3D‐TFE high‐resolution  structural  image was also acquired  for each participant. For  this, 
the following parameters were used: TR = 7.4 sec,  TE = 3.4 sec, TI 876.2 ms (minimum TI delay), Flip 
angle  (deg)  =  8,    FOV  =  250x250  (x180), Matrix  size  =    240  (Reconstruction matrix), Voxel  size  =  
1x1x1 (1.041  reconstructed); Acquisition time 5.57 minutes. 
 fMRI preprocessing  
Statistical  parametric  mapping  (SPM8;  Functional  Imaging  Laboratory,  University  College 




Overview:  We  hypothesised  that  a  stronger  tendency  to  (re)acquire  positive  associations  in 
some subjects would lead them to approach and select the low‐value option (i.e. cue A) more often. 
In  addition, we were  interested  in whether  subjects’  vulnerability  to  (re)acquiring  this  ‘approach 
bias’  is predicted by ventral striatum  learning signals measured  in the fMRI session several months 







they choose the  low‐return option with erotic associations  in  the behavioural  follow‐up.   For each 
subject,  we  used  linear  regression  to  quantify  this  (negative)  ‘ܴܲܧ’:  the  relative  fMRI  BOLD 
decrements  to  omitted  erotic  images  versus  omitted  fractals.  We  choose  this  definition  of ܴܲܧ 
because  these  two  trial‐types are equally  surprising and have  identical  sensory  features between 
subjects:  in contrast non‐omission trials have outcomes with different sensory features  i.e. women 
versus  fractals.  In  addition  this  contrast  on  negative  RPE’s  has  greater  statistical  sensitivity  for 
identifying  prediction  errors  (see  Discussion).  This  contrast,  hereafter ܴܲܧ,  discloses  a  specific 
response to the omission of anticipated rewards at each voxel in the brain.  
First‐level  design  (within‐subject): We  used  a  standard  rapid‐event–related  fMRI  approach  in 
which  evoked  hemodynamic  responses ݕ to  each  stimulus  event  (cue,  outcome,  omission)  are 
estimated  separately  convolving  a  canonical  hemodynamic  response  function  with  a  stimulus 
function encoding  the onsets  for each event. We entered  these  into a design matrix along with 6 
variables ݉ coding potential movement confounds. The corresponding general linear model has the 
form 
ݕ	 ൌ ܺߠ ൅ ߳ 





where 	ܿ	 ൌ 	ሾ0			0					1				0			0		 െ 1		0		0… ሿ. 
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Second‐level design  (between‐subject): We used  the  standard  summary‐statistic approach  for 
inference. Namely, we treated subject ݅′ݏ first‐level contrast image ݒ௜ as an observation. To examine 
its relation to subjects’ approach behaviour we used a simple linear regression.  
ݒ	 ൌ ܼ߶ ൅ ߳ 














or absence of the outcome on any one trial was coded as ݔ ൌ 1	and ݔ ൌ 0, respectively. Rather than 
fitting the learning‐rate parameter ߙ – which required the assumption that there is only one learning 
rate in all brain regions – we performed 4 analyses, each assuming a different setting for ߙ and 













movement. Estimating this model gave us the linear combination of ߜା௥ , ߜ௥ି , ߜା௦ , ߜ௦ି  which best fits the 
fMRI data to each voxelൈsubject. We use the vector ࢼ to denote these best‐fitting parameters.     
We asked whether negative reward prediction errors ߜ௥ି  versus negative state prediction errors 
ߜ௦ି  successfully predicted subjects’ error  rate at behavioral  follow‐up. This quantity was estimated 
for  each  voxelൈsubject  via  the  contrast ࢉࢀࢼ ൌ ߚఋషೝ െ ߚఋషೞ  (where  subscripts  on ߚ  indicate  the 
column of the design matrix to which each parameter corresponds). As previously, we used simple 

















trials  in  any  session  (only  the  erotic/fractal  outcomes  were  presented).  This  ensured  that  non‐
specific  sexual  arousal was  the  same while  the possibility of  associative  learning was  eliminated. 
Awareness measure. Subjects used the mouse to rate on a continuous scale, whether cue A or cue B 
was more associated with women  in  the passive  ‘rest’ trials. Subjects also rated whether cue A or 
cue B was more associated with points in the active choice trials. These responses were transcribed 
onto the continuous ሾ0,1ሿ interval and coded such that a response of 0.5 indicated subjects had not 










that subjects  learned behavioural contingencies  in  the  first block and  their ability  to make correct 
choices did not improve on average. For both phase 1 and phase 2 the difference between the first 
block and the fifth block was not significant (one sample t‐test of the difference between number of 





The  aggregate  error  rate  described  above  hides  substantial  individual  differences  in  the 
proneness  to make  choice errors. We hypothesized  that  individuals with more potent associative 
learning under fMRI ‐ indexed by greater RPE ‐ would approach the low‐return cues (A and A’) more 
often, sacrificing more money. To predict behaviour from brain responses during passive associative 
learning, we  correlated  the number of  times each  subject  chose  cue A –  their  “behavioural error 
rate” in phase 2 – with their neuronal ܴܲܧ, averaged within an anatomical mask of ventral striatum. 
Figure 3b shows that subjects with larger negative RPEs to (erotic) reward omission committed more 
behavioural errors (݌ ൌ 0.004, ߩ ൌ െ0.66, ݊ ൌ 17) during the five blocks of phase 2. Moreover, this 
correlation  between  the  negative  RPE  associated with  erotic  reward  omission  and  choice  errors 
prevails in all five blocks. In fact, the predictive power of RPEs even increased over the 5 blocks (the 
correlation  in  each  block  of  phase  2  was:  ߩଵ ൌ െ0.43, 		ߩଶ ൌ െ0.58, 		ߩଷ ൌ െ0.62, 		ߩସ ൌ
െ0.63, 		ߩହ ൌ െ0.66): it was separately significant at the ߙ ൌ 0.05 level in all but the first block and 
was  most  significant  in  the  final  block  (݌ ൌ 0.004, ݊ ൌ 17;  note  that  this  p‐value  survives  a 
conservative Bonferroni  correction  for 5  tests over  the 5  separate blocks). This  suggests  that  the 
initial learning signal during fMRI can predict subjects’ asymptotic approach bias. Recall that cue A’ 
has formally identical contingencies to cue A, but is encountered for the first time at the beginning 
of  the behavioural  session.  If a  temporally  stable  learning mechanism  is  really at play,  individuals 
who  learnt potent Pavlovian associations to cue A during fMRI should more readily  learn Pavlovian 
associations  to  the  new  cue  A’,  encountered  for  the  first  time  at  the  behavioural  session.  By 
hypothesis,  these  subjects  should  therefore  also  come  to  approach A’ more often. We  therefore 
asked  if  subjects’ ܴܲܧ during  the  associative  learning  task  in  the  fMRI  session with  cue  A  could 
prospectively predict how readily a subject would acquire a financially‐costly preference for cue A’ in 
the active choice  task. To do  this we correlated subjects’ preference  for  the  low‐return gamble A’ 
with their ܴܲܧ from the fMRI session and found a significant relationship, ݌ ൌ 0.01, ߩ ൌ െ0.6, ݊ ൌ
17 (Figure  3c).  The  correlation  in  each  block  of  phase  1  was: ߩଵ ൌ െ0.35, 		ߩଶ ൌ െ0.57, 		ߩଷ ൌ
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െ0.62, 		ߩସ ൌ െ0.61, 		ߩହ ൌ െ0.60. This correlation was separately significant at  the ߙ ൌ 0.05 level 
in  all  but  the  first  block.  We  therefore  defined  a  single  aggregate  measure  of  each  subject’s 
behavioural approach i.e. number of A choices + number of A’ choices. 
We used simple linear regression to examine whether this statistical relation between aggregate 











between ߚఋషೝ െ ߚఋషೞ  and choice error than would be expected by chance. We also examined whether 
the scale of positive reward prediction errors ߜା௥  versus positive state prediction errors ߜା௦  could 
successfully predict individual differences in behavioral choice error at follow‐up. We found that 








analysis.  That  is,  formally‐defined ߜ parameters  predict  behavioral  choice  errors  only  at  a  more 
liberal statistical criterion: small‐volume versus whole‐brain corrected and at lower feature‐inducing 
threshold  corresponding  to ݌ ൌ 0.01 uncorrected.  In  addition,  we  should  strictly  penalize  this 
model‐based analysis for the greater false‐positive probability resulting from multiple comparisons 
over different  settings of ߙ. Conversely,  as presented  in  the  supplementary material,  this model‐
based analysis  revealed other  regions outside of  the ventral  striatum whose ߜ  activity  correlated 
with  behavioral  choice  error  rate  under  stricter  whole‐brain  correction.  This  contrasts  with  the 
preceding analysis, in which activation appeared more specific to ventral striatum. 
Cue‐locked “reward anticipation” also predicts error 
We  also  looked  for  regions  in  which  BOLD  responses  to  the  presentation  of  the  reward‐
predictive  cue,  rather  than  the  outcome,  can  predict  behavioural  errors.  Such  responses  can  be 
interpreted as reward anticipatory responses that follow from prior learning. They are also predicted 
from models such as TD learning. In particular, this ‘reward anticipatory’ activation for each subject 
was  defined  as  the  difference  in  BOLD  responses  to  the  erotic‐predictive  CS  versus  the  fractal‐
predictive  CS.  In  a  second‐level  analysis within  to  the  ventral  striatum,  defined  anatomically, we 
observed  three  regions  in which  this anticipatory activation  significantly predicted  the number of 




















cue A less in the non‐associative treatment 2 than in the associative treatment 1, ݌ ൌ 0.022	ሺ݊ଵ ൌ
24, ݊ଶ ൌ 25ሻ. Similarly, a two‐sample one‐sided t‐test confirmed that subjects on average chose cue 
A’ less in the non‐associative treatment 2 than in the associative treatment 1, ݌ ൌ 0.043	ሺ݊ଵ ൌ



















 ܲ൫ ௜ܻ௝ ൌ ݕ௜௝൯ ൌ ܤ݅݊݋݈݉݅ܽሺ10, ݈݋݃݅ݐିଵሺߟ௜௝ሻሻ  
ߟ௜௝ ൌ ߤ௜ ൅ ߚଵܾ݈݋ܿ݇	௜௝ ൅ ߚଶܽݏݏ݋ܿ݅ܽݐ݅ݒ݁௜௝ ൅ ߚଷܾ݈݋ܿ݇	௜௝ ∗ ܽݏݏ݋ܿ݅ܽݐ݅ݒ݁௜௝  
ߤ௜~ܰሺߤ, ߪఓଶሻ 
  




























































































We  have  interpreted  the  relation  between  ventral  striatal  BOLD  responses  and  financially‐
costly choice  in terms of a striatal  learning mechanism which causes approach behavior  i.e. model‐





cue A more  select  it more at  follow‐up with  the nonpecuniary objective or  goal of magnifying  it, 
because  they  like  it.  If  this were  true,  then  the relation between ventral striatum BOLD responses 
and  financially‐costly  choice  would  be  particularly  robust  under  the  following  conditions:  1)  if 




of  its  conditioned  value.  If  they  are  willing  to  pay/forgo  money  in  order  to  view  cue  A  at  high 



































































































































































































































s ݎ௙௥௨௦௧,௕ ൌ 0.66 ݎ௙௥௨௦௧,௕ ൌ 0.6
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